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1．はじめに
　世界の主要作物であるイネ（Oryza sativa L.）は、栽培技術や農薬等のレベルが飛躍
的に向上している現在においても、アジアの稲作地域では、かび病と細菌病だけでも毎
年の予想収穫量の 20 ～ 30％の被害がある。近年、植物ホルモンの一つであるジャスモ
ン酸（JA）及びその JA が制御するシグナル伝達経路が、細菌及び糸状菌の感染や草食
昆虫の摂食食害に対するイネの抵抗性反応に重要であることが報告され始めている。イ
ネの重要病害の一つで、イネ白葉枯病を引き起すXanthomonas oryzae pv. oryzae（Xoo）
は、セルラーゼ（ClsA）及びリパーゼ / エステラーゼ（LipA）等の細胞壁分解酵素を
分泌し 1）2）、これら細胞壁分解酵素合成遺伝子を変異させたXoo は病原性が低下するこ
とが報告されている 2）3）4）。イネにXoo 由来の LipA を処理すると JA 生合成遺伝子の
発現誘導や Jasmonoyl-L-isoleucine（JA-Ile）含量の増加が確認され、イネ白葉枯病に対
する抵抗性が強化される 2）5）。さらに、Xoo 抵抗性イネ品種の JA-Ile 含量は、感受性品
種と比べて高いことが報告されている 6）。また、イネいもち病を引き起すMagnaporthe 
oryzae は、JA を不活型の 12OH-JA に変化する antibiotic biosynthesis monooxygenase
（Abm）を分泌することが報告されている 7）。さらに、Abm を欠損したM. oryzae を
イネに接種すると methyl jasmonate（MeJA）が高蓄積することが明らかになってい
る 7）。この報告より、M. oryzae が JA シグナルを不活化することにより感染を成立さ
せようとしていることが推測できる。また、イネへの JA 処理は、OsPR1a、OsPR1b、
OsPR2、OsPR5、OsPR10 等、多くの PR 遺伝子の発現誘導が認められ 8）9）10）11）12）、さ
らには、抗菌物質であるジテルペン型ファイトアレキシンであるモミラクトン A 及び
フラボノイド型ファイトアレキシンであるサクラネチンの蓄積が確認されている 13）14）。
さらに、JA 合成酵素遺伝子の一つであるOsAOS2 の過剰発現イネにおいてイネいもち
病への抵抗性が強化することが明らかとなっている 15）。また、別の JA 合成酵素遺伝子
の一つである OsAOC 遺伝子の機能欠損変異体であるcoleoptile photomorphogenesis
（cpm2）やhebiba は、JA 及びファイトアレキシンの含量が低下することにより、M. 
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oryzae に対する感受性が高くなることが報告されている 16）。また、間接的にジャスモ
ン酸シグナルが活性化されてもイネ白葉枯病抵抗性が誘導されることも報告されている
17）18）。これらの知見から、イネの病害抵抗性において、JA が極めて重要であることが
示唆されているが、イネ白葉枯病に対する JA シグナル伝達機構の詳細は不明な点が多
かった。これまでの当研究室の研究により、イネに JA を処理すると、早期応答と後期
応答の２相性の JA 応答が見られ、それぞれに特徴的な様々な防御関連遺伝子の発現が
誘導され、イネ白葉枯病に対する抵抗性が強化されることが明らかとなった。また、そ
の誘導性抵抗機構は、JA シグナルを負に制御する因子である OsJAZ8 の分解が始点と
なることも明らかとなっている 19）。さらに、OsJAZ8 の制御下にあると思われる転写因
子の OsMYC2 が、イネの JA シグナルの早期応答を制御し、イネ白葉枯病抵抗性に正
に関与していることも明らかとなっている 20）。このように、JA によって引き起こされ
るシグナル伝達機構が、イネ白葉枯病抵抗性に深く関与していることが強く示唆されて
いる。
　さらに最新の研究により、JA シグナルは、単独でイネに作用するだけでなく、他の
植物ホルモンであるオーキシン、アブシジン酸（ABA）、サリチル酸（SA）へ拮抗的
あるいは協働的に作用することによってイネ白葉枯病抵抗性を制御していることが明ら
かとなりつつある。そこで今回は、当研究室の研究で明らかとなった、JA 誘導性のイ
ネ白葉枯病抵抗機構における各ホルモン間の相互作用に焦点を当てて、JA が他のホル
モンをどのように制御し、イネ白葉枯病抵抗性を最大限に発揮しようとしているのかを
紹介する。最後に、当研究室の研究により、JA シグナルのアウトプットの一つとして、
複数の植物揮発性物質の蓄積が起こり、それら物質が、抗菌性物質や防御関連遺伝子等
の発現誘導を引き起こすシグナル性物質として機能し、JA によって誘導されるイネ白
葉枯病抵抗性に深く関与していることも明らかとなっているので 21）22）23）24）、その知見
も紹介したい。
２．JA- オーキシン
　近年の研究により、古くから知られている植物ホルモンであるオーキシンも、イネ白
葉枯病抵抗性に深く関与していることが報告され始めている。Xoo は感染時に、オー
キシンを分泌することが報告されており 25）26）、それにより、イネのオーキシンシグナ
ルを活性化すると考えられている。オーキシンシグナルが活性化すると、細胞壁を緩ま
せるexpansin 遺伝子の発現が誘導される。Expansin の作用によって細胞壁が緩むと、
Xoo の移動度の増加や、栄養分等の獲得がしやすくなると考えられている。事実、イネ
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の expansin 遺伝子であるOsEXPA1、OsEXPA5、OsEXPA10 を過剰発現したイネでは、
Xoo に対する抵抗性が弱まる結果が得られている 25）27）。逆に、内生のオーキシン含量
を減少させた組換えイネでは、Xoo に対する抵抗性が強化されることも明らかとなって
いる 26）。以上のことから、オーキシンはイネ白葉枯病抵抗性に対して負の制御因子と
言える。
　我々の研究室では、JA 誘導性の転写因子群から、JA シグナルの正の制御因子である
JMTF1 と命名した遺伝子を見出している。JMTF1 を過剰発現させたイネは、ジャス
モン酸高感受性になり、イネ白葉枯病抵抗性が強化されることが明らかとなっている。
興味深いことに、JMTF1 過剰発現イネは、これまでに報告されているオーキシン非感
受性イネの表現型と酷似していることが明らかとなった。そこで、JMTF1 過剰発現イ
ネの重力屈性を調べたところ、オーキシン非感受イネと同様の、重力屈性能の低下がみ
られた。この事から、JMTF1 は JA シグナルを正に制御する因子であると同時に、オー
キシンシグナルの負の制御因子である可能性が示された。そこで、expansin 遺伝子を
含む、オーキシン応答性遺伝子のJMTF1 過剰発現イネにおける発現挙動を解析したと
ころ、その多くの発現が抑制されていた。逆に、オーキシン応答性遺伝子であり、負の
制御因子である OsIAA13 遺伝子の発現が、顕著に誘導されていることも明らかとなっ
た。この OsIAA13 遺伝子の機能獲得型変異体はイネ白葉枯病に対して弱いながらも抵
抗性を示した。
　以上のことから、イネ白葉枯病抵抗性において、JA とオーキシンは拮抗関係にあり、
その制御を JMTF1 が行っている可能性が示された。
３．JA-ABA
　これまでの研究により、イネに ABA を処理すると、イネ白葉枯病に対して劇的に弱
くなることが明らかとなっている。現在、イネ白葉枯病菌がイネの ABA シグナルを「ハ
イジャック」しているためというモデルが提唱されているが 28）、その詳細は未だ明ら
かとなっていない。
　当研究室はこれまで、JA 誘導性の植物揮発性物質の機能解析を進めてきているが、
その一つであるβ-cyclocitral に関する研究過程で、ABA によるイネ白葉枯病抵抗性
の低下を、JA によって抑制できることが明らかとなった。β-Cyclocitral をイネに処
理すると、イネ白葉枯病に対する抵抗性が強化される。さらに、β-cyclocitral を処理
したイネを用いたマイクロアレイ解析により、防御関連遺伝子の発現誘導とは逆に、
ABA 合成酵素遺伝子を含む ABA 応答性遺伝子が発現抑制されるという、興味深い
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現象が明らかとなった。この、β-cyclocitral によって発現が抑制された ABA 応答性
遺伝子は、JA によってもその発現が抑制された。また、イネに ABA 処理すると、β
-cyclocitral 含量は減少した。さらに、ABA 処理によって弱まったイネ白葉枯病抵抗性
はβ-cyclocitral 処理によって一時的にではあるが抑制することができることが明らか
となった。
　以上のことより、JA と ABA はイネ白葉枯病抵抗性において拮抗関係にあり、JA に
よる ABA シグナルの抑制には、JA 誘導性植物揮発性物質の一つであるβ-cyclocitral
によって制御されていることが示唆された。今後の課題として、β-cyclocitral がどの
ように ABA シグナルを抑制しているか等の、その詳細なメカニズムの解明が挙げられ
る。
４．JA-SA
　これまでの双子葉植物のモデルであるシロイヌナズナを用いた研究から、biotrophic
な病原体に対する抵抗性には SA が、耐虫性や necrotrophic な病原体に対する抵抗性
には JA が深く関与しており、JA と SA は拮抗関係にあると考えられてきている 29）30）
31）32）。Hemi-biotroph な病原体であるXoo に関しても、これまでの先行研究では、SA
シグナルに主眼を置いたものが多く、イネ白枯病抵抗性において、SA が正に寄与して
いることが数多く報告されている 33）34）35）。しかしながら、イネにおいて、SA は常時
高濃度で蓄積しており、病原体の感染時にその量はほとんど変化しないことが報告され
ている 36）。また、SA は高濃度で処理しないと安定的に反応しないので、イネの SA シ
グナル研究では、アナログであるベンゾチアジアゾール（BTH）が良く使用されている。
このような背景から、イネにおいて、サリチル酸シグナルは確実に存在するが、どのよ
うに SA が「受容」または「認識」され、そのシグナルが下流に伝達されるのかは不明
な点が多い。
　先に述べたように、SA と同様に、JA もイネ白葉枯病抵抗性に正に寄与していること
が明らかとなっている。このことから、これまでのシロイヌナズナからの研究成果によ
る JA と SA の拮抗の概念は、イネにおいては、そのまま流用できないことが考えられ
る。事実、我々の研究室で行った JA 処理イネのマイクロアレイ解析と、Shimono35）ら
によって行われた BTH 処理イネのマイクロアレイ解析の結果を比較してみると、BTH
誘導性遺伝子の半数以上が、JA 処理によっても誘導されるということが明らかとなっ
た 37）。さらに、JA 誘導性遺伝子の中には、SA シグナル伝達の重要な転写因子であ
る OsWRKY45 も含まれており、イネにおいては JA と SA は協働的に働いていると考
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えられ、我々は、JA と SA の両方で活性化されるそのシグナル伝達機構を「common 
defense system」（図 1）と称して、その正体の解明を試みている 37）。現在、common 
defense system を起動する候補因子として、サリチル酸メチル（MeSA）に着目して
いる。MeSA は SA がメチル化された揮発性物質で、JA 処理すると蓄積量が増加する。
MeSA をイネに処理すると、供試した JA 及び BTH 誘導性遺伝子の多くが誘導される。
さらに、SA メチル化酵素遺伝子を過剰発現し、MeSA を高蓄積させたイネにおいても、
それら遺伝子の発現が常時誘導されているという結果が得られている。
　以上のことから、JA と SA はイネ白葉枯病抵抗性においては、協働的な関係であり、
JA シグナルの起動時には、MeSA を介して JA と SA が共通に利用している common 
defense system を活性化している可能性が示された。
５．JA誘導性揮発性物質
　イネ病害抵抗性において、JA が重要なシグナル物質であることは明らかとなったが、
そのシグナル伝達の「終着点」に関しては、未解明な部分が多い。当研究室の研究により、
イネに JA 処理をすると、少なくとも（E,E）-2,4-heptadienal、linalool、β -cyclocitral、
β-elemene、β-caryophyllene、methyl salicylate（MeSA）、β-ionone の、７つの揮発
性物質が再現よくイネ体内に蓄積することが明らかとなった 21）（図２）。β -Cyclocitral
と MeSA は先述しているように、ホルモン間クロストークに関与していると考えられ
ている。（E,E）-2,4-Heptadienal は、白葉枯病菌のみならず、糸状菌であるいもち病菌に
対しても強い抗菌性があり、病原体の侵入等を直接的に排除する機能があると考えられ
る 23）。興味深いことに、（E,E）-2,4-heptadienal はイネ自身にも強い毒性
図 1　イネにおける common defense system の概略図
　　　Tamaoki et Plant Signal Behav.8.e24260.2013
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を持ち、低濃度でも処理後 24 時間で枯れあがる。この事から、（E,E）-2,4-heptadienal
はイネ自身にとって「諸刃の剣」的な物質であるため、その合成及び代謝制御はかなり
厳密に行われていると推測できる。β-Elemene は、白葉枯病菌には作用しないが、い
もち病菌には抗菌活性があることも明らかとなっている 22）。Linalool は両病原菌に対す
る抗菌活性は持ってはいないが、イネに処理をすると、病害抵抗性関連遺伝子の顕著な
発現誘導が引き起こされることから、シグナル物質としての役割があると考えられてい
る 21）。イネの病害抵抗性誘導機構におけるβ-caryophyllene とβ-ionone の役割は今の
ところ不明である。
　これら 7 つの揮発性物質のうち、linalool、β-elemene、β-caryophyllene は揮発性テ
ルペンであり、テルペン合成酵素（TPS）によって合成される。我々は JA 処理した
イネにおいて、多くの TPS 遺伝子の発現が誘導していることを明らかにしており、そ
の中から機能未知であった、OsTPS24 について解析を進めたところ、OsTPS24 はγ
-terpinene を合成する JA 応答性の TPS 遺伝子であった 24）。また、γ-terpinene はいも
ち病菌には抗菌活性はなかったが、白葉枯病菌に対して強い抗菌活性を示すことが明ら
かとなった 24）。さらに、γ-terpinene の白葉枯病菌への抗菌活性の作用点を解析したと
ころ、γ-terpinene が白葉枯病菌の細胞膜に損傷を与え、抗菌性を発揮していることが
明らかとなった 24）。
　以上のように、JA によって蓄積が誘導される揮発性物質には、イネの病害抵抗性誘
導機構において、多種多様な役割があることが明らかとなった。これまで、植物から放
図２
JA 処理によってイネに蓄積する
揮発性物質のＧＣプロファイル
I.S : Octane (Internal Standard)
1 : (E,E)-2,4-Heptadienal
2 : Linalool 
3 : β -Cyclocitral
4 : β -Elemene
5 : β -Caryophyllene
6 : Methyl salicylate
7 : β -Ionone
 
Taniguchi et al .  Plant Cell 
Environ. 37, 451-461. 2014
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出される揮発性物質は、「香り」として「総合的」に評価されてきたが、それぞれの揮
発性物質には、少なくとも病害抵抗性機構においては、それぞれが単独で厳密な役割を
もっていることが明らかとなった。植物には様々な揮発性物質をブレンドした特有の「香
り」を持つことから、病害抵抗性を含めた環境応答には、各植物特有の応答の方法を有
していると考えることができる。このような、植物の「個性」を突き詰めた研究を進め
ていけば、動物にはない植物特有の科学を確立できるものと考えている。
６．おわりに
　イネの病害抵抗性時の植物ホルモンの役割に関する研究は、イネの生活環や研究人口
等から、どうしても双子葉モデル植物であるシロイヌナズナを用いた研究の後手後手と
なることが多く、常に「シロイヌナズナで明らかとなった○○遺伝子は、イネにおいて
もほとんど同じ役割であった」という研究になってしまいがちである。事実、当研究室
の JA シグナル伝達機構の研究も、研究室発足当初から現在に至るまで、シロイヌナズ
ナの研究成果を流用した、「イネでも同じであろう研究」という域を脱していない。し
かしながら、イネ白葉枯病抵抗性機構での JA と SA の関係性や、植物揮発性物質の機
能解析を通じて、徐々にではあるが、「イネ特有の現象解明」の研究領域に入っている
ように思える瞬間がある。特に、植物揮発性物質の研究は、シロイヌナズナの研究例が
流用できない、各植物固有の現象のため、このまま研究が発展していけば、植物揮発性
物質を介した、イネ特有のホルモン間シグナル伝達機構が明らかになる期待がある。今
後は、イネ特有の JA シグナル伝達機構を一つでも多く解明し、イネ病害抵抗性研究領
域の一助となるように努力したい。
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